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Retrospective analysis of the adaptation of the Douglas-fir to drought 
For a number of years in certain regions of France the Douglas-fir trees (Pseudotsuga menziesii [Mirb.] Franco) 
have presented symptoms of withering which have been attributed to drought. Our results show that the hy-
draulic function of the wood plays a part in the resistance of the Douglas-fir to dry conditions. Narrower cellu-
lar conduits, and therefore a greater wood density, contribute to the survival of trees confronted with a period 
of a marked water deficit. This idea is confirmed by the existence of significant relationships between wood den-
sity and hydraulic properties of wood in which the raw sap circulates, and also by the relationships found be-
tween the ecological preferences of specimens in their area of origin and the density of their wood in regions 
of France where they have been introduced. Those coming from dry regions have a tendency to develop wood 
with characteristics similar to that of trees which have survived drought. While the relationship between wood 
density and survival has been demonstrated, the differences in the nature of this relationship between different 
sites show that the mechanisms involved are complex and to a large extent still not understood.
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Après avoir séduit les sylviculteurs, le dou-glas (Pseudotsuga menziesii [Mirb.] Franco) a conquis l’industrie du bois et est devenu une 
espèce forestière importante en France. La canicule 
de 2003 a provoqué des dépérissements allant jusqu’à 
la mort de certains individus: l’inquiétude est à la 
hauteur de l’engouement. Quelles sont les causes de 
ces dépérissements, quels sont les facteurs de la vul-
nérabilité du douglas? Est-ce que le douglas peut 
s’adapter à des déficits en eau plus fréquents, plus 
longs et plus marqués?
L’Institut national de recherche agronomique 
(INRA) conduit en France un programme d’amélio-
ration génétique du douglas. Il s’appuie sur du ma-
tériel végétal originaire de régions côtières des états 
de Washington et Oregon aux Etats-Unis. Est-ce que 
les variétés améliorées proposées aujourd’hui sont 
toujours adaptées aux nouvelles conditions clima-
tiques?
 Plasticité phénotypique et adaptation 
génétique
L’adaptation est l’ensemble des mécanismes 
naturels qui permettent aux populations de s’ajus-
ter à de nouvelles conditions environnementales. 
Si on exclut l’apport de ressources génétiques exté-
rieures, l’adaptation comprend deux mécanismes: 
un mécanisme individuel à court terme, la plasticité 
phénotypique, et un mécanisme à long terme au 
 niveau de la population, l’adaptation génétique. La 
plasticité phénotypique est la réponse d’un individu 
(ou génotype) aux variations de son environnement 
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(DeWitt 2004). Si cette variation phénotypique lui 
permet de mieux survivre ou de mieux se reproduire, 
donc d’améliorer sa valeur adaptative (fitness), alors 
la plasticité est adaptative (Bradshaw 1965). La 
courbe qui décrit la variation du phénotype en fonc-
tion de la variable environnementale s’appelle une 
norme de réaction et mesure la plasticité phénoty-
pique (DeWitt 2004). 
L’adaptation génétique est le moteur de l’évo-
lution: la réponse des populations aux pressions de 
sélection est rendue possible par l’introduction ou 
le maintien d’une variabilité génétique importante. 
Elle se traduit par une modification des fréquences 
alléliques aux loci soumis à sélection et peut s’expri-
mer à l’échelle d’une seule génération (Skröppa & 
Kohmann 1997).
La plasticité phénotypique est un mécanisme 
important pour les arbres forestiers qui sont fixés, 
longévifs et susceptibles de faire face à de nom-
breuses et fortes variations environnementales au 
cours de leur vie. Le changement climatique est une 
composante récente de ces variations environnemen-
tales, caractérisé par une augmentation rapide de la 
température moyenne (Bates & Palutikof 2008). Les 
douglas introduits en France proviennent de régions 
où les précipitations annuelles sont supérieures à 
800 mm. Or on n’atteint pas toujours ce niveau dans 
certaines zones d’introduction. Après la sécheresse 
et canicule de 2003, on s’est demandé si cet épisode 
exceptionnel de stress hydrique n’avait pas repoussé 
au-delà de leurs limites d’adaptabilité des douglas 
installés en situation vulnérable. Des résultats sug-
gèrent l’existence d’un lien entre les dépérissements 
et le fonctionnement hydrique du douglas (Breda et 
al 2006), dans lequel le bois joue un rôle important. 
En effet, en climat tempéré, le bois s’accumule 
sous la forme de couches imbriquées, les cernes. Les 
caractéristiques des cernes varient en fonction de 
leur position dans l’arbre, de l’âge de l’arbre et des 
variations de son environnement: les propriétés du 
cerne enregistrent les variations de l’environnement 
de l’arbre. L’étude rétrospective des cernes apporte 
des informations sur la façon dont l’arbre a réagi aux 
vari ations passées de son environnement, dont le 
climat.
 Approches et méthodes
Cet article regroupe des résultats récents ac-
quis et en cours d’acquisition dans le cadre de plu-
sieurs thèses à l’INRA Orléans1,2. Il comprend deux 
groupes d’approches basées sur l’étude des cernes. La 
première approche est basée sur l’étude directe du 
rôle de la fonction de conduction de la sève brute 
dans les cernes. La seconde est basée sur l’étude de 
la variabilité entre régions, sites, années et entités 
génétiques de caractères des cernes liés à cette fonc-
tion de conduction de la sève brute.
La première approche a pour but de détermi-
ner s’il existe de la variabilité et en particulier de la 
variabilité génétique pour les caractères de base ex-
pliquant le fonctionnement hydraulique du douglas 
(conductivité spécifique et résistance à la cavitation), 
si cette variabilité peut avantager des individus sou-
mis à des déficits en eau et s’il existe des liens entre 
les variables du fonctionnement hydraulique et des 
caractères microdensitométriques du bois plus fa-
ciles à mesurer. Les variables microdensitométriques 
sont calculées à partir de profils de microdensité (fi-
gure 1). Ces profils sont utilisés en sciences du bois, 
en dendrochronologie pour reconstituer des climats 
passés et en dendroécologie pour apprécier la ré-
ponse moyenne de populations d’arbres à leur envi-
ronnement (Fritts 1976).
Notre seconde approche a pour objectif de 
 déterminer s‘il est possible d’attribuer une valeur 
adaptative à la réponse microdensitométrique aux 
variations de la disponibilité en eau. Cette réponse 
possède une valeur adaptative si sa variation affecte 
la survie et la reproduction d’une population. La re-
production est difficile à étudier. En revanche, la 
mortalité des arbres est facile à observer. Nous avons 
utilisé la mortalité apparue après 2003 pour étudier 
les liens entre capacité de survie du douglas et pro-
priétés de base du bois liées à son fonctionnement 
Fig. 1 Anatomie du bois (photo) et profil microdensitométrique correspondant (courbe rose superposée). Les variations de l’anatomie du bois entre le bois 
 initial (marron clair) et le bois final (marron foncé) et entre cernes sont bien visibles et bien décrites par les variations de la microdensité. 
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1 MARtINEz-MEIER A (2009) Réponse du douglas à des événe-
ments climatiques extrêmes: capacité d’adaptation au change-
ment climatique. INRA Orléans France: AgroParistech. 175 p.
2 SERgENt AS (2011) Diversité de la réponse au déficit hydrique 
et vulnérabilité au dépérissement du douglas. INRA Orléans 
France: Université d’Orléans.
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hydraulique. Nous avons comparé des variables mi-
crodensitométriques calculées sur des cernes d’arbres 
morts et survivants après 2003. Dans des dispositifs 
expérimentaux distribués dans des régions de France 
à climats très différents, nous avons également me-
suré la variabilité entre provenances de variables de 
microdensité (Sergent 2011).
 etude directe de la fonction de conduction 
de la sève brute
Cette approche consiste à abattre des arbres, 
récolter des échantillons de bois, les découper et les 
préparer en les maintenant en conditions humides 
pour ensuite mesurer directement les deux princi-
pales propriétés hydrauliques du bois, conductivité 
hydraulique et résistance à la cavitation. Consom-
matrice de temps, cette approche ne peut pas être 
mise en œuvre sur un grand nombre d’arbres. Nous 
l’avons réalisée à deux reprises, une première fois sur 
12 arbres appartenant à trois clones de douglas 
(quatre arbres par clone), provenant d’un test de com-
paraison de clones (Dalla-Salda et al 2009) situé à 
Chassenoix en Bourgogne, appartenant à l’Institut 
technologique forêt cellulose bois-construction 
ameublement (FCBA), et une deuxième fois sur 
21 arbres appartenant à sept clones (trois arbres par 
clone), provenant d’un test de comparaison de clones 
installé à l’INRA Orléans (Dalla-Salda et al 2011). 
Cette approche a été rendue possible par le dévelop-
pement récent de deux techniques permettant la me-
sure plus rapide des propriétés hydrauliques du bois. 
L’une de ces méthodes a été développée à l’INRA 
 Orléans par g. Dalla-Salda et al (2009) de l’Institut 
national de technologie agricole Bariloche (INtA Ba-
riloche). Elle consiste à estimer la conductivité spé-
cifique du bois en mesurant directement le débit 
maximum supporté par un groupe de cellules bien 
localisées dans un cerne précis (soit une surface tan-
gentielle-radiale circulaire de 2 mm de diamètre): 
une aiguille de 2 mm de diamètre est plantée dans 
le bois, de l’eau distillée est injectée et récupérée 
après avoir traversé l’épaisseur de l’échantillon dans 
la direction longitudinale. Le débit en sortie mesure 
la conductivité spécifique. La mesure est précise et 
répétable, donne des résultats comparables à ceux 
obtenus avec les méthodes traditionnelles et permet 
de traiter cinq à dix fois plus d’échantillons. L’autre 
méthode a été développée par H. Cochard à l’INRA 
Clermont-Ferrand et permet de construire directe-
ment sur un échantillon de bois découpé dans un 
cerne une courbe de résistance à la cavitation (Co-
chard et al 2005). Elle utilise la rotation d’une cen-
trifugeuse pour créer une force qui simule la pres-
sion négative induisant la cavitation. On mesure la 
perte de conductivité dans l’échantillon au fur et à 
mesure que celui-ci s’embolise. 
De façon à établir le lien entre ces mesures et 
les mesures réalisées selon la deuxième approche dé-
crite ci-dessous, des profils microdensitométriques 
ont été obtenus sur tous ces échantillons.
 etude microdensitométrique 
La microdensitométrie indirecte aux rayons X 
permet à partir d’un échantillon de bois de petite 
taille (une carotte) d’obtenir une description dé-
taillée des variations des dimensions radiales- 
tangentielles moyennes des cellules de bois le long 
d’un axe parcourant le rayon de l’arbre. Cette mi-
crodensité (en réalité une masse volumique) mesure 
la proportion de pleins et de vides, c’est-à-dire de 
 parois et de lumen dans l’échantillon de bois: elle 
est très liée aux dimensions intérieures des cellules 
de bois. Donc ses variations sont susceptibles d’in-
fluencer la circulation de la sève (Rathgeber et al 
2006).
La microdensité varie fortement durant la 
 saison de végétation: faible au niveau du bois initial, 
elle augmente fortement pour atteindre un maxi-
mum trois à cinq fois plus élevé en fin de saison. A 
ces variations physiques correspondent de fortes 
 variations climatiques: en début de saison la tem-
pérature est douce, l’eau est disponible en abon-
dance. Au fur et à mesure que la saison avance, la 
température augmente, les précipitations diminuent, 
et la demande évapotranspiratoire au niveau des 
houppiers augmente, au point de dépasser la dispo-
nibilité en eau dans le sol. Notre hypothèse est 
que le profil microdensitométrique d’un cerne peut 
être compris comme un enregistrement de la ré-
ponse de l’arbre aux variations de l’équilibre entre 
disponibilité et demande en eau (Martinez-Meier et 
al 2008).
Dans le cadre de plusieurs projets de recherche 
mis en œuvre depuis 2004, nous avons obtenu et 
analysé des profils microdensitométriques de dou-
glas sur trois tests de comparaison de clones appar-
tenant au FCBA et situés dans les régions Bourgogne, 
Limousin et Midi-Pyrénées, avec une période cou-
verte par la série temporelle allant de 1995 à 2004 
(Martinez-Meier et al 2008); un test de comparaison 
de provenances de l’INRA installé en région Centre 
(forêt d’Orléans), avec une période couverte allant 
de 1986 à 2005 (Martinez-Meier et al 2008); 60 pla-
cettes de 15 arbres chacune, localisées dans des plan-
tations commerciales distribuées dans deux régions, 
Bourgogne et Midi-Pyrénées. La période la plus lon-
gue commune à tous les arbres va de 1989 à 2007 
(Sergent 2011). Finalement, cinq autres tests de com-
paraison de provenance issus du réseau de tests de 
l’amélioration génétique du douglas de l’INRA Or-
léans, situés en Lorraine, Provence-Alpes-Côtes 
d’Azur, Languedoc-Roussillon et Midi-Pyrénées, avec 
une période d’étude allant de 1993 à 2007 (Sergent 
2011) ont été pris en compte.
Dans deux de ces études indépendantes (site, 
matériel végétal et campagnes de récoltes des échan-
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tillons et d’obtention des profils différentes, à mé-
thodologies identiques), nous avons comparé des 
 individus morts et survivants après la canicule de 
2003 pour diverses variables microdensitométriques 
des cernes formés avant 2003 (Martinez-Meier et al 
2008, Sergent 2011). Nous avons réalisé cette com-
paraison sur trois lots de profils: le test de comparai-
son de provenances de la forêt d’Orléans et les deux 
séries de placettes des régions Bourgogne et Midi- 
Pyrénées. Nous avons sélectionné les placettes où le 
nombre d’arbres morts était égal ou supérieur à deux, 
leur nombre variant de deux à sept par placette. Dans 
tous les cas, on s’est assuré en datant les profils mi-
crodensitométriques que les arbres morts avaient 
bien été victimes de la canicule de 2003. Les cas où 
la date de mort n’a pu être établie avec certitude ont 
été éliminés de l’analyse. En tout, ce sont près de 450 
arbres morts et vivants de trois régions françaises, 
situés dans des conditions écologiques variées, qui 
ont été comparés.
 Résultats
 Fonction de conduction de la sève brute
Nous avons mis en évidence des différences si-
gnificatives entre clones pour la conductivité spéci-
fique et les variables des courbes de résistance à la 
cavitation (figure 2). Malgré la relativement petite 
taille des échantillons (trois et sept clones), la varia-
tion assez importante confirme que ces caractères 
jouent certainement un rôle-clé dans l’adaptation 
aux variations de la disponibilité en eau (Dalla-Salda 
et al 2009, Dalla-Salda et al 2011).
L’autre résultat important de cette étude est la 
mise en évidence de relations significatives assez 
fortes entre les propriétés hydrauliques du bois et des 
variables microdensitométriques. Ces relations dé-
montrent que les dimensions intérieures des conduits 
guidant la sève brute dans l’arbre ont un effet, direct 
ou indirect, sur la conductivité spécifique et sur la 
résistance à la cavitation: à un bois plus dense cor-
respondent des dimensions intérieures de conduits 
plus petites, une conductivité spécifique plus faible 
et une plus forte résistance à la cavitation, c’est-à-
dire une meilleure résistance à la sécheresse. Cette 
tendance est confirmée par le fait que, parmi trois 
clones extrêmes du point de vue de leur réponse à 
la canicule de 2003, le clone le plus embolisé est ce-
lui qui présente le bois le moins dense (Dalla-Salda 
et al 2009).
Nos résultats ont été obtenus sur relativement 
peu d’arbres et peu de clones, sur deux sites seule-
ment, et pour une seule sécheresse, la canicule de 
2003; cet échantillon représente une toute petite part 
de la variabilité au sein de l’espèce douglas en France: 
il est possible que cette part ne soit que peu repré-
sentative des tendances générales au sein de l’espèce, 
ou que la structure globale de la variabilité soit com-
plexe et doive être expliquée par des facteurs non 
pris en compte à ce stade. Il est indispensable d’ex-
plorer la variabilité de la réponse du douglas à une 
échelle plus vaste, tant en termes de variation géné-
tique qu’en termes de variation environnementale. 
Il parait de plus nécessaire d’envisager des expé-
riences en conditions contrôlées avec du matériel vé-
gétal connu pour tenter de transformer les relations 
statistiques en relations explicatives.
Ces relations peuvent être considérées comme 
des outils pour étudier indirectement la variation 
des propriétés hydrauliques du bois à une échelle 
Fig. 2 Courbes de perte de conductivité (ou résistance à la cavitation) significativement dif-
férentes pour un groupe de sept clones de douglas. Quand la disponibilité en eau est suffi-
sante, la perte de conductivité hydraulique est nulle (0%). Au fur et à mesure que se produit 
et s’accentue un déséquilibre entre disponibilité et demande en eau, la cavitation (altéra-
tion de la conduction de la sève brute) apparaît et s’étend jusqu’à interruption complète de 
la circulation de la sève brute dans le bois (perte de conductivité hydraulique de 100%).
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Fig. 3 Comparaison de cernes d’arbres vivants et morts après 
2003, pour un indice relatif de densité-bois (pourcentage de 
variation par rapport à la moyenne générale ajustées des effets 
non climatiques, Sergent 2011). Les deux courbes sont signifi-
cativement différentes de 1993 à 2003. 
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plus grande que celle permise par les mesures di-
rectes, sans abattage d’arbre, puisque les profils mi-
crodensitométriques peuvent être obtenus à l’aide 
de carottes.
 Vulnérabilité et potentiel d’adaptation  
du douglas à un déficit en eau
Nos résultats convergent vers l’idée générale 
que la principale cause de dépérissement du douglas 
en France depuis la fin des années 1990 et le début 
des années 2000 est le déficit en eau. L’évènement 
majeur est la sécheresse-canicule de 2003. Des dé-
périssements évidents, nombreux et aboutissant à 
un certain taux de mortalité lui ont succédé. Nos 
premiers résultats concernent les différences de den-
sité entre individus survivants et morts suite à la ca-
nicule de 2003.
 Comparaison des individus morts et survivants
Les résultats démontrent que la densité des 
arbres survivants est significativement supérieure à 
celle des arbres morts (figure 3). En revanche, les va-
riables microdensitométriques pour lesquelles morts 
et survivants sont significativement différents ne 
sont pas les mêmes dans les trois régions: en région 
Centre (forêt d’Orléans), c’est surtout la densité du 
bois final qui est plus élevée chez les survivants. C’est 
également le cas en région Midi–Pyrénées et en Bour-
gogne (avec toutefois un effet moins marqué en Bour-
gogne). En revanche, dans ces deux régions, et contrai-
rement à la région Centre, la densité du bois initial 
des survivants est significativement supérieure à celle 
des arbres morts. De plus, dans les régions Bourgogne 
et Midi-Pyrénées uniquement, la croissance, expri-
mée en surface de cerne, des arbres morts est su-
périeure à celle des survivants pour une partie des 
cernes avant 2003. Cette étude tend à démontrer 
que la densité du bois à une valeur adaptative. En re-
vanche, elle n’explique pas, ou peu, le ou les méca-
nismes impliquant la densité du bois. 
 Réponse microdensitométrique aux variations  
de la disponibilité en eau
Les trois tests clonaux étudiés, Chassenoix, 
Sorrèze (Midi-Pyrénées) et Lartimache (Limousin), 
sont situés dans trois régions de France diversement 
affectées par la canicule de 2003. De ce fait, la cani-
cule a différemment et significativement affecté la 
formation du bois (Martinez-Meier et al 2008). Les 
arbres du site de Chassenoix ont réagi plus fortement 
que ceux des deux autres: le cerne de l’année de la 
canicule est plus étroit et moins dense que le même 
cerne dans les deux autres sites, et plus étroit et moins 
dense que le cerne immédiatement antérieur (2002) 
et postérieur (2004) dans le même site (figure 4). 
La formation du bois s’est arrêtée plus tôt, et 
le bois final ne s’est pas complètement développé (fi-
gures 3 et 4). A Chassenoix toujours, le cerne de l’an-
née 2004 ressemble plus au cerne 2002 qu’au cerne 
2003, ce qui traduit une récupération (figures 4 et 5). 
Fig. 4 Exemple de profil microdensitométrique caractéristique du test clonal de Chassenoix, l’arbre 204: le cerne 2003 est plus étroit avec un bois final moins 
dense que les cernes précédents et suivants.
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Nous avons mis en évidence un déterminisme géné-
tique pour toutes les variables intracernes dans les 
trois sites, pour les trois années 2002, 2003 et 2004 
(Martinez-Meier et al 2008). Les héritabilités sont très 
variables entre caractères, sites et années, sans struc-
ture particulière, sauf à Chassenoix où elles sont lé-
gèrement plus faibles durant l’année de la canicule. 
Des variables décrivant la réponse des arbres entre 
2002 et 2003, puis 2003 et 2004 sont très irréguliè-
rement déterminées génétiquement, avec des hérita-
bilités au sens large allant de 0 à près de 0.5. Le dou-
glas semble avoir été suffisamment plastique pour 
s’acclimater à la sécheresse et canicule, puis pour 
 récupérer en 2004 une croissance proche de celle de 
2002 (figure 4). 
Les derniers profils microdensitométriques is-
sus des cinq tests de comparaison de provenances 
ont été obtenus fin 2010. Les résultats préliminaires 
disponibles à ce jour montrent qu’il existe des diffé-
rences significatives entre provenances pour toutes 
les variables extraites des profils microdensitomé-
triques: croissance radiale et densité, quelle que soit 
la partie du cerne considérée. Il existe des relations 
entre la plupart des variables microdensitométriques 
et les caractéristiques climatiques des régions d’ori-
gine des provenances: les provenances des régions 
à climat océanique (précipitations élevées, tempéra-
ture moyenne, faible contraste de température entre 
été et hiver) ont tendance à pousser plus vite et à fa-
briquer un bois moins dense que les provenances des 
régions à climat plus continental ou montagnard mé-
diterranéen ou sec (été plus sec, parfois plus chaud, 
fort contraste de température entre été et hiver, sai-
son de végétation plus courte). Cette variation est la 
trace d’une adaptation locale dans l’aire naturelle: 
les caractéristiques phénotypiques adaptatives ac-
quises lors de l’évolution dans l’aire naturelle sont 
transmises aux générations suivantes et se retrou-
vent chez les descendants introduits en France.
 Variation génétique de la dendroplasticité
Nous avons développé une approche indirecte 
pour synchroniser les variations de la densité du bois 
à l’intérieur du cerne avec les variations du climat 
pendant la saison de végétation (figure 5). Cette ap-
proche nous a permis de mesurer la dendroplasticité 
(plasticité phénotypique d’un arbre) chez le douglas 
en utilisant des normes de réactions (figure 6). Nous 
avons mesuré la variation génétique, géographique 
et temporelle de la dendroplasticité. L’héritabilité de 
Fig. 6 Mesure de la plasticité phénotypique à partir d’un profil microdensitométrique de cerne annuel (en haut à gauche) et d’un 
indice climatique de la saison de végétation correspondante (en haut à droite). La correspondance entre les points remarquables 
des deux courbes permet de construire une relation qui mesure la variation de la microdensité du cerne en fonction de la variation 
de l’indice climatique de la saison de croissance correspondante. Cette relation est par définition une norme de réaction. Nous 
avons testé des ajustements linéaires (en rouge) ou sigmoïdes (en bleu). Cette norme de réaction mesure la plasticité phénoty-
pique, ici dénotée à l’aide du néologisme dendroplasticité.
Largeur cerne (mm)  Temps (jours de l’année)  
D
en
si
té
 g
/d
m
3
In
d
ic
e 
d
e 
sé
ch
er
es
se
 (
C
/m
m
)
b  b’ 
Régression linéaire  
Régression
sigmoïde  
Norme de 
réaction 
  
Indice de sécheresse (C/mm)  
D
en
si
té
 g
/d
m
3
94 wissen Schweiz Z Forstwes 163 (2012) 3: 88–95
la dendroplasticité est similaire à celle des caractères 
de microdensité du bois et supérieure à celle de la 
largeur du cerne (Martinez-Meier et al 2009). Les va-
leurs d’héritabilité des variables de microdensité sont 
très variables entre caractères, sites et cernes, avec 
des valeurs maximum de l’ordre de 0.7 pour diffé-
rents caractères selon les sites et les cernes: densité 
moyenne du cerne, densité des points de rupture, 
position des points de rupture et variables de den-
droplasticité. 
 Discussion 
Les résultats des comparaisons entre arbres 
morts et survivants nous indiquent qu’on peut attri-
buer une valeur adaptative aux caractères du bois liés 
à la conduction de la sève brute: des conduits plus 
étroits, c’est-à-dire une densité plus élevée, favorise-
raient la survie d’arbres confrontés à un épisode de 
déficit en eau. Cette idée est renforcée par l’existence 
de relations significatives entre ces caractères et les 
propriétés hydrauliques du bois: on confirme l’idée 
intuitive que des variations des dimensions internes 
de conduits peuvent affecter la circulation de la sève, 
que ce soit en période d’abondance ou en période de 
déficit. De plus, des relations entre les préférences 
écologiques des provenances dans l’aire d’origine et 
la densité de leur bois dans les régions d’introduc-
tion en France ont été trouvées: les provenances is-
sues de régions sèches ont tendance à développer un 
bois possédant des caractéristiques plus proches de 
celles des survivants à la sécheresse et canicule de 
2003. La relation trouvée entre densité du bois final 
et la vulnérabilité à la cavitation contredit l’idée que 
le bois final ne participe pas au transport de la sève. 
toutefois, Domec et al (2002) ont montré que dans 
certaines conditions, le bois final intervenait dans 
la conduction de la sève et qu’il était plus vulnérable 
que le bois initial chez le douglas.
Les relations mises en évidence entre vulnéra-
bilité à la cavitation et densité sont des relations sta-
tistiques non explicatives: les dimensions intérieures 
des trachéides interviennent dans l’alimentation en 
eau du douglas, ainsi que d’autres éléments anato-
miques comme les ponctuations (éléments anato-
miques permettant la communication entre cellules). 
L’étude de Rosner et al (2007) ne met pas en évidence 
ce type de relations chez l’épicéa commun. Il est pos-
sible que, chez le douglas, les caractéristiques des 
ponctuations soient liées à la densité, ou puissent ex-
pliquer la part de la variation non expliquée par la 
densité (de 50 à 20 % selon les cas).
Parmi les caractères intéressants, la densité du 
bois, facile à mesurer à partir d’une carotte, présente 
un intérêt particulier: elle permet de développer des 
outils de qualification rapide du potentiel d’acclima-
tation des individus. De façon générale, la densité 
est un caractère peu variable mais fortement héri-
table, ce qui explique que les descendants d’arbres 
de différentes régions de l’aire naturelle présentent 
en France les mêmes caractéristiques que leurs pa-
rents dans l’aire d’origine. Cette tendance est confir-
mée par nos résultats: héritabilité modérée à assez 
élevée pour les caractères qualifiant la variabilité de 
la réponse du douglas à un déficit hydrique, forte va-
riation significative entre provenances. Des estima-
tions à grande échelle, directes ou indirectes, du dé-
terminisme génétique des caractères les mieux liés 
à la résistance à la sécheresse restent encore à obte-
nir. Si la relation densité du bois–survie suite à un 
épisode de sécheresse marqué a bien été mise en évi-
dence, des différences entre sites dans la nature de 
cette relation montrent que les mécanismes impli-
qués sont certainement complexes et qu’ils ne font 
pas toujours intervenir les mêmes caractères. Il est 
bien sûr possible que ces relations statistiques n’aient 
pas ou peu de pouvoir explicatif: les caractères réel-
lement impliqués dans le fonctionnement de l’arbre 
répondant à un déficit en eau sont peut-être d’autres, 
statistiquement liés aux caractères pour lesquels 
nous avons mis en évidence la différence entre morts 
et survivants. Par exemple, les ponctuations inter-
viennent dans le fonctionnement hydraulique de 
l’arbre, mais ont été à ce jour beaucoup moins étu-
diées. La sélection des génotypes avec une dendro-
plasticité désirable est envisageable dans le cadre de 
programmes d’amélioration génétique parce que le 
caractère dendroplasticité possède une héritabilité 
assez élevée, est relativement facile à mesurer et peut 
aussi être évalué dans d’autres situations. La plasti-
cité phénotypique, soumise à sélection, peut avoir 
une importance dans le processus d’évolution des 
populations d’arbres dans le contexte du change-
ment climatique.
 Conclusions et perspectives
Nos résultats permettent de mieux com-
prendre le fonctionnement de l’arbre confronté à la 
sécheresse. toutefois, ils sont à considérer avec pru-
dence, car ils dévoilent également la complexité de 
cette réponse. L’effet de la sylviculture sur la réponse 
à la sécheresse reste à déterminer. Nos résultats per-
mettent de reformuler certains conseils: il faut ajus-
ter les exigences écologiques des espèces et des ori-
gines aux caractéristiques écologiques des sites de 
plantation. Il faut tenir compte des tendances du 
changement climatique. Ces conseils ont des limites, 
car la plus grande partie de la variation génétique 
pour les caractères de réponse à la sécheresse se 
trouve à l’intérieur des provenances: même avec un 
ajustement soigné de l’origine au site de plantation, 
il subsistera une importante variation de la réponse 
à la sécheresse. De ce point de vue, nos résultats lais-
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sent entrevoir la possibilité de construire des outils 
de diagnostic qui permettraient au sylviculteur de 
sélectionner, au fil des éclaircies, des individus plus 
susceptibles de survivre en cas de sécheresse impor-
tante. A plus long terme, le potentiel d’adaptation 
génétique de l’espèce permettra de produire des va-
riétés plus résistantes à la sécheresse. Ces résultats 
doivent être confirmés: il est indispensable de mieux 
comprendre le fonctionnement hydraulique du dou-
glas en mesurant à plus grande échelle les caractères 
d’intérêt. En l’absence de variations environnemen-
tales suffisantes à court terme, il faut installer des 
expérimentations en conditions contrôlées. Un ef-
fort doit être conduit pour mesurer d’autres proprié-
tés du bois susceptibles d’expliquer le comportement 
hydraulique. Enfin, le déterminisme génétique des 
caractères impliqués doit être mesuré à plus grande 
échelle et plus précisément. n
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analyse rétrospective de l’adaptation à  
la sécheresse chez le douglas 
Le douglas (Pseudotsuga menziesii [Mirb.] Franco) présente de-
puis quelques années dans certaines régions de France des 
symptômes de dépérissement que nous attribuons à la séche-
resse. Nos résultats montrent que le fonctionnement hydrau-
lique du bois joue un rôle dans la résistance du douglas à la 
sécheresse: des conduits cellulaires plus étroits, c’est-à-dire 
une densité plus élevée, favoriseraient la survie d’arbres 
confrontés à un épisode de déficit en eau marqué. Cette idée 
est renforcée par l’existence de relations significatives entre 
densité du bois et propriétés hydrauliques du bois dans le-
quel circule la sève brute, et par les relations trouvées entre 
préférences écologiques de provenances dans leur aire d’ori-
gine et densité de leur bois dans les régions d’introduction 
en France: les provenances issues de régions sèches ont ten-
dance à développer un bois possédant des caractéristiques 
proches de celles des survivants à la sécheresse. Si la relation 
densité du bois–survie a bien été mise en évidence, des dif-
férences entre sites dans la nature de cette relation montrent 
que les mécanismes impliqués sont complexes et encore lar-
gement incompris.
Retrospektive analyse der anpassung  
der douglasie an die trockenheit
Seit einigen Jahren zeigt die Douglasie (Pseudotsuga menziesii 
[Mirb.] Franco) in verschiedenen Regionen Frankreichs Ab-
sterbeerscheinungen, die wir der Trockenheit zuschreiben. Un-
sere Untersuchungen belegen, dass das Leitsystem des Holzes 
bei der Resistenz der Douglasie gegenüber Trockenheit eine 
Rolle spielt: Engere Gefässe, d.h. eine höhere Holzdichte, wür-
den das Überleben der Bäume in Perioden mit ausgeprägtem 
Wassermangel begünstigen. Diese Idee wird durch signifikante 
Zusammenhänge zwischen der Holzdichte und den hydrauli-
schen Eigenschaften des Splintholzes sowie durch die gefun-
denen Beziehungen zwischen den ökologischen Vorlieben der 
Provenienzen in ihrer Herkunftsregion und der Dichte ihres 
Holzes in den Regionen Frankreichs, in denen sie eingebracht 
wurden, belegt: Herkünfte aus trockenen Regionen haben die 
Tendenz, ein Holz zu entwickeln, das ähnliche Eigenschaften 
zeigt wie dasjenige von Bäumen, die Trockenperioden über-
lebten. Die Beziehung Holzdichte–Überleben konnte zwar klar 
herausgestellt werden, jedoch zeigen die Unterschiede zwi-
schen den Standorten, dass die Wirkungsmechanismen kom-
plex sind und grösstenteils noch nicht verstanden werden.
